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В 2015–2019 гг. на территории Кабардино-Балкарской Республики изучены изменчивость морфо-
логических признаков особей, возрастная структура и жизненность 14 ценопопуляций Dactylorhiza
incarnata (L.) Soó. Исследования проведены в луговых фитоценозах при разном режиме антропоген-
ной нагрузки (рекреация, выпас скота). Для вида характерна высокая пластичность (Ip = 41–87%) и
изменчивость (  = 21.4–65.1%) морфологических признаков при изменении условий произраста-
ния. В составе ненарушенных сильно увлажненных лугов наблюдается интенсификация ростовых
процессов особей с максимальным повышением жизненности ценопопуляций (IVC = 1.18–1.23). Воз-
растает доля генеративных особей в возрастных спектрах (42.3–57.5%), отмечено эффективное воз-
обновление ценопопуляций. Усиление антропогенного воздействия (рекреация, выпас скота) при-
водит к снижению жизненности ценопопуляций (IVC = 0.82–1.12) и доли генеративных растений
(8.8–29.1%), накоплению в возрастных спектрах виргинильных особей (34.2–42.7%). При этом на
щебнистых субстратах с низким проективным покрытием травостоя (70–80%) высока интенсив-
ность возобновления ценопопуляций, плотность особей в которых достигает 45.1–58.2 особ./м2.
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DOI: 10.31857/S0033994621010040

Изучение эколого-биологических особенно-
стей растений позволяет определить наиболее оп-
тимальные условия для их произрастания, уста-
новить ограничивающие факторы, выявить адап-
тационные механизмы и стратегии жизни видов в
природе. Это важный аспект сохранения биоло-
гического разнообразия и рационального ис-
пользования растительных ресурсов, особенно
актуальный для редких и охраняемых видов. В то
же время, оценка состояния популяций редких
видов растений может служить инструментом
биоиндикации степени нарушенности конкрет-
ных фитоценозов. 

Среди редких видов флоры многих регионов
мира – представители семейства Orchidaceae
Juss., имеющие большое хозяйственное значение
как лекарственные, декоративные растения, под-
верженные высокой антропогенной нагрузке
(сбор на букеты, в качестве лекарственного сы-
рья, нарушение местообитаний и т.д.) [1]. Ред-
кость видов семейства Orchidaceae обусловлена
также особенностями их биологии и экологии:
редукцией зародышевых структур, наличием

мелких семян, высокой специализацией опыле-
ния, необходимостью симбиоза с почвенными
грибами и т.д. [2].

Наиболее полной сводкой по флоре орхидных
Кабардино-Балкарской Республики (Кабардино-
Балкарии, КБР) до сих пор остается работа
С.Х. Шхагапсоева “Орхидные Кабардино-Балка-
рии” [3], в которой автор приводит 32 вида из родов
Orchis L., Neottia Guett., Listera R.Br., Goodyera R.Вr.,
Epipactis Zinn, Cephalanthera Rich., Dactylorhiza
Neck. ex Nevski, Platanthera Rich., Gymnadenia R.Вr.,
Anacamptis Rich. и др. При этом данные об эколо-
го-биологических особенностях орхидных, в том
числе структуре и функционировании природ-
ных популяций, для территории региона практи-
чески отсутствуют.

В новое издание Красной книги Кабардино-
Балкарии внесены 22 вида семейства Orchidaceae
[4], одним из которых является пальчатокоренник
мясо-красный Dactylorhiza incarnata (L.) Soó – тра-
вянистый многолетник, представитель тубероид-
ных орхидных с пальчатораздельными туберои-
дами [5]. Общий ареал вида охватывает Европу,
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Средиземноморье, Иран, Монголию, Китай [6].
В регионе встречается на сильно увлажненных и
заболоченных лугах, по берегам рек на высоте
800–2300 м над ур. моря [7]. Местообитания D. in-
carnata в КБР нередко подвержены высокой ан-
тропогенной нагрузке в форме выпаса скота и вы-
таптывания при рекреации, сбора на букеты. Реже
стеблекорневые тубероиды растений заготавли-
вают в качестве лекарственного сырья. Соответ-
ственно, общими рекомендациями по охране
данного вида на территории республики являют-
ся: организация особо охраняемых природных
территорий (ООПТ), запрет сбора клубней, интро-
дукция и мониторинг состояния популяций [4].
Отдельные аспекты мониторинга ценопопуляций
D. incarnata рассматриваются в рамках настоящей
работы.

Цель исследования – изучить изменчивость
морфологических признаков особей, возрастную

структуру и жизненность ценопопуляций D. in-
carnata при произрастании в различных по степе-
ни антропогенной нагрузки условиях среднего-
рий и высокогорий Центрального Кавказа (в гра-
ницах Кабардино-Балкарской Республики).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В период 2015–2019 гг. на территории Кабарди-
но-Балкарии изучены биометрические параметры
растений, численность, плотность, возрастная
структура и жизненность 14 ценопопуляций (ЦП)
D. incarnata в естественных местообитаниях на высо-
те 1450–2550 м над ур. моря (табл. 1). Большая часть
исследованных ЦП приурочены к луговым фитоце-
нозам на пологих склонах крутизной 5°–20° с уме-
ренным увлажнением (ЦП 1 – уроч. Джилы-Су,
ЦП 2 – верховья р. Малка, ЦП 5 – окр. с. Теге-
некли, ЦП 6 и 8 – восточный и южный склоны

Таблица 1. Характеристика фитоценозов с произрастанием Dactylorhiza incarnate
Table 1. Characteristics of plant communities with Dactylorhiza incarnata

Примечание. ЦП – ценопопуляции (1–14).
Note. СР – cenopopulations (1–14).
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Координаты: с.ш., в.д.
Coordinates: N, E

Фитоценозы, нарушение
Plant communities, disturbance

В
ы

со
та

 н
ад

 у
р.

 м
ор

я,
 м

E
le

va
tio

n 
a.

s.
l.,

 m

П
ро

ек
ти

вн
ое

 п
ок

ры
ти

е
тр

ав
ос

то
я,

 %
To

ta
l p

la
nt

 p
ro

je
ct

iv
e 

co
ve

r, 
%

В
ы

со
та

 т
ра

во
ст

оя
, с

м
H

er
ba

ge
 h

ei
gh

t, 
cm

1 43.446930, 42.549786 Вытаптываемый каменистый луг
Trampled skeletal meadow

2200 70 10

2 43.595298, 42.577541 Ненарушенный субальпийский луг
Undisturbed subalpine meadow

2300 100 30

3 43.261428, 42.515807 » 2100 95 30
4 43.246904, 42.578983 » 2100 95 30
5 43.247048, 42.630219 » 1850 90 20
6 43.241396, 42.518332 Вытаптываемый субальпийский луг

Trampled subalpine meadow
2200 80 10

7 43.259985, 42.514750 » 2100 70 5
8 43.233677, 42.501335 Ненарушенный субальпийский луг

Undisturbed subalpine meadow
2550 95 20

9 43.457300, 42.994127 » 1450 95 25
10 43.10048, 43.55476 Выпасаемый субальпийский луг

Grazing subalpine meadow
1900 90 7

11 43.118032, 43.486726 Ненарушенный субальпийский луг
Undisturbed subalpine meadow

1700 100 30

12 43.118032, 43.486726 » 1700 95 30
13 43.75319, 42.74607 Выпасаемый субальпийский луг

Grazing subalpine meadow
1800 90 15

14 43.09537, 43.52536 Ненарушенный субальпийский луг
Undisturbed subalpine meadow

1950 95 30
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г. Чегет, ЦП 10, 14 – верховья Суканского ущелья,
ЦП 12 – окр. с. Верхняя Балкария, ЦП 13 – Золь-
ские пастбища). Ряд ЦП изучены в составе сильно
увлажненных лугов, расположенных по берегам
ручьев (ЦП 3 и 7 – окр. с. Терскол, ЦП 4 – окр.
с. Байдаево, ЦП 9 – окр. оз. Гижгит, ЦП 11 – Ты-
зыльское ущелье).

Фитоценозы в пределах мест произрастания
D. incarnata различаются по степени антропоген-
ной нагрузки: вытаптываемые туристами участки
луговой растительности по обочинам троп и до-
рог (ЦП 1, 6, 7), интенсивно используемые паст-
бища (ЦП 10, 13), ненарушенные субальпийские
луга (ЦП 2–5, 8, 9, 11, 12, 14). Так, например, в
2017 г. на момент проведения исследований в
уроч. Джилы-Су (ЦП 1) на площади 200 га в лет-
ний период ежедневно находилось до 2000 чело-
век, что определяет высокую рекреационную на-
грузку на растительный покров (вытаптывание
почвы туристами вдоль троп и при установке па-
латочных лагерей, сбор растений на букеты и т.п.).
Склоны г. Чегет (ЦП 6) и Терскольского ущелья
(ЦП 7), расположенных на территории нацио-
нального парка “Приэльбрусье”, также традици-
онно являются местами массового посещения
любителями активного летнего отдыха. Всего
территорию национального парка, со слов егерей
и сотрудников, ежегодно в летний период посе-
щают десятки тысяч человек. При этом интен-
сивному антропогенному воздействию в основ-
ном подвергаются участки растительности, непо-
средственно примыкающие к горным тропам и
дорогам. ЦП 10 в верховьях Суканского ущелья
была исследована в июле 2018 г. на территории,
через которую после весенне-летнего стравлива-
ния растительности фермеры дважды в день осу-
ществляли прогон 1200 овец на более удаленные
пастбищные угодья. Пастбищная нагрузка на
данном участке составляла 50–60 голов/га мелко-
рогатого скота. Высокогорные Зольские пастби-
ща (ЦП 13) также традиционно используются для
осуществления отгонного животноводства. Пого-
ловье ежегодно выпасаемого скота здесь составля-
ет 130 тыс. голов (из них 81 тыс. овец и коз) при об-
щей площади пастбищных угодий 129.6 тыс. га [8].

В качестве счетной единицы рассматривали
морфологическую особь – побег генеративного
или вегетативного происхождения. Возрастные
состояния растений выделены на основании ком-
плекса качественных и количественных морфо-
логических признаков надземных органов (ис-
следования проведены без выкапывания особей)
согласно методике Т.А. Работнова [9] и А.А. Ура-
нова [10]. Онтогенетический спектр ЦП, числен-
ность и плотность растений изучали методом
учетных площадок (20 квадратов размером 1 м2

для каждой ЦП), которые в границах ЦП разме-
щали таким образом, чтобы охватить участки как
с высокой, так и с низкой численностью особей.

Возрастную структуру ЦП анализировали по кри-
терию “∆–ω” Л.А. Животовского [11] и с исполь-
зованием индекса восстановления  (1) [12].

(1)

где  – индекс восстановления,  – число осо-
бей i-го возрастного состояния.

Оценка жизненности (виталитета) ЦП прове-
дена с вычислением показателя IVC путем взве-
шивания средних значений каждого из исследуе-
мых морфологических параметров растений в
каждой ЦП по среднему значению параметра для
всей выборки (2) [13].

(2)

где IVC – индекс виталитета ценопопуляций,  –
среднее значение i-го признака в ценопопуляции,

 – среднее значение i-го признака для всех це-
нопопуляций,  – число признаков.

При определении изменчивости признаков
растений и виталитета ЦП анализировали 11 мор-
фологических параметров 30 зрелых генератив-
ных особей в каждой ЦП. В их числе: высота по-
бега и диаметр его основания, см; длина и шири-
на нижнего и верхнего листьев, см; диаметр
цветоноса, см; высота и диаметр соцветия, см;
число цветков в соцветии и число листьев на по-
беге, шт. В качестве показателей изменчивости и
пластичности признаков особей использовали
фитоценотическую пластичность (Ip) (3) и инди-
видуальную (внутрипопуляционную) изменчи-
вость CVср, % (4), а также внутривидовую (меж-
популяционную) изменчивость  %, вычис-
ляемую по среднему значению признака в ряду
ценопопуляций [14, 15]. Уровни варьирования
параметров приняты по Г.Н. Зайцеву [16]: CV >
> 20% – высокий; CV < 10% – низкий; CV = 11–
20% – средний.

(3)

где Ip – показатель фитоценотической пластич-
ности, А и В – максимальное и минимальное
среднее значение признака соответственно.
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(4)

где CVср – индивидуальная (внутрипопуляционная)
изменчивость признака, CV – изменчивость при-
знака в пределах конкретной ЦП, n – число ЦП.

Первичный материал обработан с использова-
нием пакетов программ Statistica 10 (однофактор-
ный дисперсионный анализ ANOVA), EXCEL.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
D. incarnata – морфологически изменчивый

вид, для которого характерна широкая вариа-
бельность окраски цветков и прицветников, фор-
мы и пигментации листьев [1, 17]. В условиях
Центрального Кавказа вид обладает высокой фи-
тоценотической пластичностью признаков (Ip =
= 41–87%, в среднем 68%), отражающей изменение
средних значений морфологических параметров
в разных условиях произрастания и являющейся
важным показателем адаптивности растений
(табл. 2). Наиболее пластичными признаками яв-
ляются высота побега и длина нижнего листа со
значениями Ip более 80%, наименее пластичны
диаметр цветоноса и число листьев на побеге.

Индивидуальная (внутрипопуляционная) из-
менчивость большинства биометрических при-
знаков D. incarnata, характеризующая морфоло-
гическую гетерогенность ЦП, имеет средний уро-

=


1
ср   , 

n

CV
CV

n

вень варьирования (CVср = 11–20%) (табл. 3).
Межпопуляционная изменчивость вида, характе-
ризующая габитуальные различия растений раз-
ных ЦП, отличается высокими показателями
(  = 21.4–65.1%). При этом наименее вариа-
бельными являются диаметр цветоноса и число
листьев на побеге.

Параметры внутрипопуляционного варьиро-
вания всех признаков ниже показателей межпо-
пуляционной изменчивости (CVср < ), что
свидетельствует об их высокой вариабельности в
разных условиях произрастания. Учитывая это,
морфологические параметры D. incarnate целесо-
образно рассматривать в качестве индикаторов
при оценке соответствия условий среды эколого-
биологическим требованиям вида, отражением
которого является максимально возможное раз-
витие габитуса растений.

На эколого-ценотическом градиенте, характе-
ризующем степень благоприятствования условий
среды росту и развитию растений, формируется
следующий ряд ЦП: ЦП3 (IVC = 1.23)–ЦП 11
(1.22)–ЦП 4 (1.20)–ЦП 9 (1.18)–ЦП 5 (1.12)–ЦП 8
(1.10)–ЦП 2 (1.07)–ЦП 12 (1.06)–ЦП 14(1.05)–
ЦП 11(0.88)–ЦП 6(0.86)–ЦП 13(0.84)–ЦП 7(0.83)–
ЦП 10 (0.82). Наиболее приближенные к опти-
мальным для роста и развития D. incarnata условия
(IVC = 1.18–1.23) складываются в ЦП 3, 4, 9, 11,
расположенных в ненарушенных луговых фито-
ценозах по берегам ручьев, что, вероятно, обу-
словлено благоприятным водным режимом и от-
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Таблица 2. Фитоценотическая пластичность морфологических признаков Dactylorhiza incarnate
Table 2. Phytocenotic plasticity of Dactylorhiza incarnata morphological characters

Примечание. ЦП – ценопопуляции (1–14); I–XI – порядковый номер признака: высота побега и диаметр его основания (I и
II, см), длина и ширина нижнего (III и IV, см) и верхнего (V и VI, см) листьев, высота и диаметр соцветия (VII и VIII, см),
диаметр цветоноса (IX, см), число листьев (X, шт.), число цветков в соцветии (XI, шт.); Ip – показатель фитоценотической
пластичности признака.
Note. СР – coenopopulations (1–14); I–XI – character’s ordinal number: shoot height and base diameter (I and II, cm), length and
width of the lower (III and IV, cm) and the upper (V and VI, cm) leaves, inflorescence height and diameter (VII and VIII, cm), peduncle
diameter (IX, cm), number of leaves (X), number of f lowers in the inflorescence (XI); Ip – phytocoenotic plasticity index.

ЦП
СР

Средние значения морфологических признаков, см
Average values of morphological characters, cm

I II III IV V VI VII VIII IX X XI

1 18.6 ± 2.2 0.45 ± 0.03 8 ± 0.9 1.8 ± 0.4 5.9 ± 0.3 1.3 ± 0.1 4.9 ± 0.7 2.7 ± 0.1 0.33 ± 0.02 4.1 ± 0.6 13.2 ± 8.4
2 34 ± 3.9 0.50 ± 0.04 16.2 ± 1.8 2.3 ± 0.4 6 ± 0.4 1.8 ± 0.4 5.7 ± 0.6 3.4 ± 0.2 0.34 ± 0.03 5.5 ± 0.5 14 ± 5.4
3 63.4 ± 5.8 0.98 ± 0.05 33.8 ± 3.3 4.3 ± 0.5 11.9 ± 0.6 3.4 ± 0.5 11.8 ± 0.9 6.1 ± 0.3 0.54 ± 0.03 6.2 ± 0.3 27.1 ± 9.3
4 56.3 ± 4.2 0.81 ± 0.04 23.6 ± 3.1 3.4 ± 0.4 9.8 ± 0.4 2.7 ± 0.5 9.5 ± 0.7 4.5 ± 0.2 0.50 ± 0.08 5.9 ± 0.8 23.4 ± 5.7
5 36.3 ± 3.9 0.51 ± 0.06 17.7 ± 2.4 2.4 ± 0.3 6.2 ± 0.3 1.8 ± 0.2 6.5 ± 0.5 3.8 ± 0.1 0.37 ± 0.03 5.7 ± 0.7 17.1 ± 6.8
6 16.2 ± 2.1 0.38 ± 0.02 5.9 ± 0.5 1.6 ± 0.2 3.8 ± 0.2 1.1 ± 0.1 3.7 ± 0.5 2.2 ± 0.1 0.29 ± 0.02 4.2 ± 0.3 11.4 ± 5.1
7 14.4 ± 2.4 0.35 ± 0.02 4.7 ± 0.7 1.6 ± 0.2 3.6 ± 0.6 1 ± 0.1 3.5 ± 0.5 2 ± 0.2 0.27 ± 0.03 4.2 ± 0.4 9.7 ± 3.8
8 35.2 ± 3.3 0.49 ± 0.04 15.5 ± 1.9 2.3 ± 0.4 5.9 ± 0.4 1.8 ± 0.1 6.3 ± 0.6 3.6 ± 0.1 0.35 ± 0.05 5.7 ± 0.6 15 ± 4.6
9 51.5 ± 5.9 0.69 ± 0.06 19.3 ± 2.4 3.1 ± 0.5 7.8 ± 0.7 2.3 ± 0.2 8.6 ± 0.8 4.2 ± 0.3 0.44 ± 0.04 6.1 ± 0.6 20.3 ± 6.8

10 12.1 ± 2.6 0.32 ± 0.02 4.5 ± 0.5 1.4 ± 0.1 3.5 ± 0.4 0.9 ± 0.1 3.3 ± 0.4 2 ± 0.3 0.27 ± 0.02 4.1 ± 0.3 8.6 ± 3.7
11 63 ± 6.7 0.97 ± 0.07 33.2 ± 3.7 4.1 ± 0.1 11.2 ± 0.9 3.3 ± 0.5 11.1 ± 1.2 5.5 ± 0.8 0.49 ± 0.04 5.8 ± 0.5 22.5 ± 6.7
12 33.2 ± 3.5 0.48 ± 0.05 13.5 ± 1.2 2.2 ± 0.2 5.6 ± 0.4 1.6 ± 0.3 6.2 ± 0.7 3.5 ± 0.6 0.33 ± 0.08 5.5 ± 0.6 13.1 ± 5.2
13 15 ± 1.4 0.43 ± 0.04 5.6 ± 0.4 1.6 ± 0.3 3.8 ± 0.4 1 ± 0.1 4.2 ± 0.4 2.7 ± 0.2 0.30 ± 0.03 4.3 ± 0.7 11.5 ± 3.4
14 33.1 ± 4.2 0.47 ± 0.04 13 ± 1.1 2.1 ± 0.2 5.6 ± 0.6 1.6 ± 0.1 6 ± 0.5 3.3 ± 0.2 0.33 ± 0.04 5.6 ± 0.6 13.2 ± 4.8
Ip 0.81 0.67 0.87 0.68 0.7 0.72 0.72 0.68 0.50 0.41 0.68
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сутствием выраженной антропогенной нагрузки
на растительный покров. Достаточно благопри-
ятные для реализации ростовых потенций расте-
ний условия (IVC = 1.05–1.12) отмечены также
при произрастании на склонах гор в составе суб-
альпийских и остепненных субальпийских лугов с
низким уровнем антропогенной нагрузки (ЦП 2, 5,
8, 12, 14). Перевыпас скота, вытаптывание при ре-
креации, сопровождающиеся переуплотнением
почвы и механическими повреждениями расте-
ний, приводят к угнетению их роста и развития в
ЦП 1, 6, 7, 10, 13 (IVC = 0.82–0.88).

Данный вывод подтвердили результаты одно-
факторного дисперсионного анализа, показав-
шие, что средние значения всех анализируемых
морфологических параметров растений досто-
верно отличаются в ЦП трех независимых групп
(ЦП 3, 4, 9, 11; ЦП 2, 5, 8, 12, 14; ЦП 1, 6, 7, 10, 13)
(табл. 4).

Согласно результатам попарного апостериорно-
го сравнения средних значений морфологических
признаков между тремя группами ценопопуляций
по критерию Фишера (Fisher LSD), все три группы
достоверно отличаются друг от друга (р < 0.05)
(табл. 5).

В большом жизненном цикле D. incarnata изуче-
ны шесть возрастных состояний: ювенильные (j),
имматурные (im), виргинильные (v), молодые,

зрелые и старые генеративные (g1, g2, g3) растения.
Морфологию и численность проростков с пре-
имущественно подземным образом жизни не изу-
чали, особи постгенеративного онтогенетическо-
го периода в исследованных ЦП не выявлены.

Ювенильные растения характеризуются об-
щей простотой строения. Развивают два прикор-
невых ассимилирующих разноразмерных листа,
длина и ширина меньшего из которых составляет
0.3–3.2 и 0.1–0.4 см соответственно, более круп-
ного – 1.5–5.6 и 0.2–0.5 см. Имматурные особи
формируют один–два килеватых узколанцетных
листа длиной 4.1–11.4 см, шириной 0.5–0.6 см.
Виргинильные растения характеризуются значи-
тельным накоплением вегетативной массы, обра-
зуют два–три крупных жестких килеватых листа,
отличающихся значительной длиной – 7.6–19.3 см
при ширине 1.3–4.6 см. На данной стадии изред-
ка образуются компактные моноцентрические
клоны из двух одновозрастных растений или из
материнской виргинильной и дочерней имматур-
ной особей. Молодые генеративные растения –
относительно низкорослые немногоцветковые
(обычно до 15–20 шт. в соцветии), с 3–6 некруп-
ными широколанцетными листьями и бороздча-
тым цветоносом. Наиболее мощные зрелые гене-
ративные растения отличаются максимальным
развитием вегетативных и генеративных органов.

Таблица 3. Коэффициенты изменчивости морфологических признаков Dactylorhiza incarnate
Table 3. Variation coefficients of Dactylorhiza incarnata morphological characters

Примечание. ЦП – ценопопуляции (1–14); I–XI – порядковый номер признака (см. табл. 2); CVср, % – внутрипопуляцион-
ная (индивидуальная) изменчивость признака; , % – межпопуляционная (внутривидовая) изменчивость признака. 
Note. СР – cenopopulations (1–14); I–XI – ordinal number of characters (tabl. 2); CVср, % – individual variation of characters;

, % – interpopulation variation of the characters.

ЦП
СР

Коэффициенты изменчивости морфологических признаков CV, %
Variation coefficients of morphological characters CV, %

I II III IV V VI VII VIII IX X XI

1 9.42 13.9 21.8 15.4 22.2 17.5 12.9 11.7 14.6 17.4 24.5
2 10.1 6.4 12.4 9.7 10 9.6 9.7 6.1 6.3 9.2 22.7
3 12.2 14.1 17.9 12.3 14.3 21.9 14.1 14.8 19.9 12.9 20.4
4 13.4 16.2 24.4 16.6 17.5 28.7 16.6 13.6 15.3 11.4 30.7
5 11.7 11.7 16.3 14 13.5 11.6 18.3 11.9 11.2 14.4 25.8
6 19.5 16.5 28 19.7 17 14.1 15 24.6 9.7 17.9 27.2
7 22.9 18.2 36.4 24.5 16.2 16.1 16.4 27 10.4 21.6 20.7
8 11.7 11.7 16.5 14.4 14 11.6 18.2 14.3 11.1 13.9 24
9 16 18.2 25.6 18.5 21.6 25 18.3 14.5 18.1 13.2 32.3

10 29.1 18.3 38.6 29.3 17.7 17.8 24.9 28.4 12.6 24 21.2
11 11.3 12.3 16.4 12.9 16.7 22.2 12.9 18.6 20.2 12.9 24
12 12.2 9.9 17.7 15.7 14.9 11.4 17.1 13.3 10.1 13.1 21.4
13 20.4 13.5 31.8 19.5 26.7 27.1 17 11.8 9.4 19.1 14.5
14 10.3 9.4 14.4 15.7 14.3 10.6 16.9 14 8.4 15.2 14.4

CVср, % 15 13.6 22.7 17 16.9 17.5 16.3 16 12.7 15.5 23.1
, % 53 40.6 65.1 40.5 44.7 48.3 44.2 37.6 27.6 21.4 43срхCV

срхCV

срхCV
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Они имеют 3–8 узколанцетных листьев, нижние
из которых в отдельных случаях достигают длины
40 см и ширины 5–5.5 см и до 30–40 шт. цветков
в длинном, до 14–15 см, соцветии. Довольно ред-
кие случаи вегетативного размножения на данной
стадии выражаются в образовании дочернего рас-
тения того же возрастного состояния или омоло-
женной виргинильной особи. Параметры надзем-
ных вегетативных и генеративных органов старых
генеративных растений характеризуются несколь-
ко меньшими значениями. Это относительно низ-
корослые, коренастые, немногоцветковые особи,
отличительным признаком которых нередко явля-
ется наличие остатков старых цветоносов.

Таким образом, для D. incarnata на Централь-
ном Кавказе характерен смешанный способ раз-
множения, однако низкая интенсивность вегета-
тивного размножения, свойственная и для других
видов тубероидных орхидных [2], обусловливает
его незначительный вклад в возобновление ЦП.

Базовый возрастной спектр D. incarnata, поз-
воляющий выделить общие закономерности, по-
вторяющиеся в возрастной структуре отдельных
ЦП, и отражающий особенности биологии вида,
нормальный со слабым пиком на генеративной
группе (39.1%), пониженной долей ювенильных
растений (10.4%) и практически равным участием
имматурных и виргинильных особей (24.9 и 25.6%).
Соответственно, несмотря на различия в услови-
ях произрастания, для D. incarnata в целом харак-
терно эффективное возобновление ЦП.

В то же время, особенности возрастной струк-
туры отдельных ЦП вида в значительной степени
определяются степенью и характером антропо-
генной нагрузки, уровнем межвидовой конку-
ренции в фитоценозе, косвенным показателем
которого является общее проективное покрытие
травостоя. Так, при произрастании вида на нена-
рушенных лугах с высоким общим проективным
покрытием (90–100%) в возрастных спектрах ЦП

Таблица 4. Результаты однофакторного дисперсионного анализа морфологических признаков Dactylorhiza incar-
nata трех независимых групп ценопопуляций
Table 4. Results of one-way variation analysis of Dactylorhiza incarnata morphological characters for three independent
coenopopulations

Примечание. F – критерий Фишера, p – вероятность нулевой гипотезы. Выделенные полужирным значения достоверны при
уровне значимости p < 0.05.
Note. F – Fisher criterion, p – probability of null hypothesis. Values reliable at significance level p < 0.05 are given in bold.

Параметр
Morphological characters F p

Высота побега, см/Height of the shoot, cm 179.39 0.000
Диаметр основания побега, см/Diameter of shoot base, cm 42.22 0.000
Длина нижнего листа, см/Length of the lower leaves, cm 32.40 0.000
Ширина нижнего листа, см/Width of the lower leaves, cm 48.13 0.000
Длина верхнего листа, см/Length of the upper leaves, cm 32.46 0.000
Ширина верхнего листа, см/Width of the upper leaves, cm 40.83 0.000
Высота соцветия, см/Height of the inflorescence, cm 58.92 0.000
Диаметр соцветия, см/Diameter of the inflorescence, cm 30.72 0.000
Диаметр цветоноса, см/Diameter of the peduncle, cm 59.44 0.000
Число листьев, шт. /Number of leaves, pcs 284.72 0.000
Число цветков в соцветии, шт. /Number of f lowers, pcs 40.62 0.000

Таблица 5. Результаты расчета критерия Фишера (Fisher LSD) при попарном апостериорном сравнении трех
групп ценопопуляций
Table 5. Results of Fisher LSD pairwise post hoc comparison of the three groups of coenopopulations

Примечание. М – значения среднего статистического по группам; в таблице представлены полученные при попарных срав-
нениях уровни статистической значимости; выделенные полужирным значения достоверны при уровне значимости p < 0.05.
Note. M – average values for groups; the table shows the levels of statistical significance obtained in pairwise comparisons; values reliable
at significance level p < 0.05 are given in bold.

Группы ценопопуляций
Groups of cenopopulations

1
M = 58.6

2
M = 34.4

3
M = 15.3

1 – 0.000000 0.000000
2 0.000000 – 0.000002
3 0.000000 0.000002 –
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2–5, 8, 9, 11, 12, 14 отмечено максимальное увели-
чение доли растений генеративного периода
(42.3–57.5%) (рис. 1). Данные ЦП по критерию
“Δ–ω” относятся к типу зреющих и зрелых (табл. 6).
Это обусловлено, вероятно, угнетением молодых

особей D. incarnata более конкурентоспособными
растениями сопутствующих видов с сокращени-
ем процента их представленности в возрастных
спектрах. Так, для ЦП 2–5, 8, 9, 11, 12, 14 отмече-
ны наименьшие значения индекса восстановле-

Рис. 1. Возрастные спектры ценопопуляций Dactylorhiza incarnata. j – ювенильные, im – имматурные, v – виргинильные,
g – генеративные растения.
По горизонтали – номера ценопопуляций (1–14); по вертикали – доля возрастной группы в спектре, %.
Fig. 1. Ontogenetic spectra of Dactylorhiza incarnata cenopopulations. j – juvenile, im – immature, v – virginal, g – generative
individuals.
X-axis – cenopopulations numbers (1–14); y-axis – % of individuals in the spectrum.
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Таблица 6. Плотность особей и демографические показатели ценопопуляций Dactylorhiza incarnate
Table 6. Demographic indicators of Dactylorhiza incarnata cenopopulations

Примечание. S, N, M – площадь участка, общая численность особей, плотность особей в составе ценопопуляций; Iв – индекс
восстановления; g1 – молодые генеративные, g2 – зрелые генеративные, g3 – старые генеративные особи; Δ и ω – индексы
возрастности и эффективности.
Note. S, N, M – plot area, total number of individuals, density of individuals in cenopopulations; Iв – renewal index; g1 – young gener-
ative, g2 – mature generative, g3 – old generative individuals; Δ and ω – indices of age and efficiency.

ЦП
CP

S, м2

S, m2
N, шт.
N, ind.

M, 
особ./м2

M, ind./m2
Iв

Доля генеративных особей, %
Percentage of generative individuals, % Δ ω Тип ЦП

Type of CP
g1 g2 g3

1 460 26772 58.20 34.16 46.4 42.7 10.9 0.18 0.44 Молодая/Young
2 900 9378 10.42 6.21 32.4 59.5 8.1 0.32 0.62 Зреющая/Maturing
3 300 5259 17.53 4.19 32 53.2 14.8 0.41 0.74 Зрелая/Mature
4 150 3018 20.12 6.12 34.8 55.3 9.9 0.34 0.64 Зреющая/Maturing
5 400 6268 15.67 4.13 25.5 62.3 12.2 0.44 0.77 Зрелая/Mature
6 640 28896 45.15 24.73 42.4 48.9 8.7 0.24 0.48 Молодая/Young
7 160 9030 56.44 32.81 52.1 40.7 7.2 0.21 0.45 Молодая/Young
8 640 10380 16.22 4.22 33.1 50.7 16.2 0.40 0.74 Зрелая/Mature
9 900 11232 12.48 3.72 29.3 57.2 13.5 0.52 0.81 Зрелая/Mature

10 600 9618 16.03 12.05 50.1 44.1 5.8 0.27 0.50 Молодая/Young
11 460 7875 17.12 4.08 35.2 46.4 18.4 0.45 0.77 Зрелая/Mature
12 800 12520 15.65 3.84 36.7 50.8 12.5 0.49 0.79 Зрелая/Mature
13 900 10935 12.15 10.72 40.2 54.2 5.6 0.29 0.52 Молодая/Young
14 1200 17064 14.22 4.47 40.1 48.5 11.4 0.37 0.72 Зрелая/Mature
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ния Iв (3.7–6.2), характеризующего эффектив-
ность возобновления. Плотность особей в ЦП не
превышает 10.4–20.1 особ./м2.

При интенсивном выпасе скота (ЦП 10, 13) до-
ля генеративных растений снижается до 26.6–
29.1% при выраженном накоплении в возрастных
спектрах виргинильных особей (34.3–35.9%). Это
может быть обусловлено низкими темпами раз-
вития молодых растений на ресурсо- и энергоза-
тратном этапе формирования генеративных орга-
нов при произрастании в неблагоприятных усло-
виях. Соответственно, несмотря на возрастание в
ЦП 10, 13 индекса восстановления Iв, плотность
особей остается относительно низкой.

Максимальная плотность растений отмечена в
ЦП 1, 6, 7 (45.1–58.2 особ./м2) в луговых фитоце-
нозах на щебнистых склонах, подверженных вы-
сокой рекреационной нагрузке и перевыпасу ско-
та. При сниженном общем проективном покры-
тии травостоя (70–80%) эффективное, несмотря
на антропогенную нагрузку, возобновление вида
и высокая приживаемость молодых растений обу-
словливают максимальное возрастание в онтоге-
нетических спектрах доли ювенильных (13.4–
19.6%) и имматурных (28.5–39.7%) растений, что
в свою очередь приводит к повышению индекса
восстановления (24.73–34.16); ценопопуляции
относятся к типу молодых. Доля особей генера-
тивного периода в спектрах, напротив, не превы-
шает 8.8–15.4%, что может быть связано с низки-
ми темпами развития виргинильных растений
(34.2–42.7%).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Согласно результатам изучения Dactylorhiza in-

carnata на территории Кабардино-Балкарской Рес-
публики для этого вида в целом характерна высокая
пластичность и изменчивость морфологических
признаков при изменении условий произрастания.
При этом наиболее благоприятные для реализации
потенций роста и развития вида условия складыва-
ются в ненарушенных высоко увлажненных луго-
вых фитоценозах. Усиление антропогенного воз-
действия (рекреация, выпас скота) приводит к сни-
жению жизненности ценопопуляций.

Онтогенетически обусловленным процессом,
влияющим на возрастной спектр и плотность
особей в ценопопуляциях D. incarnata, является

низкая интенсивность вегетативного размноже-
ния, а в роли основных внешних факторов высту-
пают степень антропогенной нагрузки, наличие
фитоценотических конкурентов, характер суб-
страта (плотность, состав, влажность). При стрес-
совом характере воздействия внешних факторов
для вида отмечены задержка в развитии особей на
виргинильной стадии, снижение доли генератив-
ных растений в возрастных спектрах, но эффек-
тивное возобновление ценопопуляций.

Таким образом, при произрастании в условиях
Центрального Кавказа D. incarnata проявляет
признаки SR-стратегии жизни: интенсификация
процессов роста, стабильное возобновление и
успешное развитие при высоком уровне межви-
довой конкуренции с сохранением подчиненного
положения в фитоценозе (фитоценотическая па-
тиентность); подавление ростовых процессов и
обеспечение репродукции при высоком антропо-
генном воздействии (экологическая патиент-
ность); интенсивное возобновление ценопопуля-
ций, способность захватывать незанятые террито-
рии в условиях пониженного уровня межвидовой
конкуренции (эксплерентность).

Несмотря на реализацию в условиях антропо-
генной нагрузки эксплерентной компоненты
стратегии жизни вида, приводящей к увеличению
численности и плотности растений, наиболее оп-
тимальными для произрастания D. incarnata сле-
дует считать ненарушенные увлажненные луго-
вые фитоценозы, для которых отмечены макси-
мальные показатели развития габитуса растений,
высокая доля генеративных растений в возраст-
ных спектрах и стабильное возобновление цено-
популяций. Соответственно, эффективной мерой
по охране данного вида в природе является огра-
ничение антропогенной нагрузки, в частности,
создание ООПТ в границах произрастания вида, а
также существенное усиление контроля над со-
блюдением природоохранного режима в грани-
цах национального парка “Приэльбрусье”.
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Ecological and Biological Characteristics of Dactylorhiza incarnata (Orchidaceae)
in the Meadow Phytocenoses of the Central Caucasus

V. A. Chadaevaa, *, G. A. Kyarovaa

aTembotov Institute of Ecology of Mountain Territories, RAS, Nalchik, Russia
*e-mail: v_chadayeva@mail.ru

Abstract—We studied variation of morphological characters, ontogenetic structure and vitality of 14 ceno-
populations of Dactylorhiza incarnata (L.) Soó within the Kabardino-Balkar Republic in 2015–2019. The
studies were conducted in the meadow plant communities under different conditions of anthropogenic load
(recreation and grazing). The species demonstrates high phytocenotic plasticity of morphological characters
(Ip = 41–87%) and high variation of morphological characters (  = 21.42–65.11%) under changing
growth conditions. The growth enhancement in the individuals and the maximum increase of the cenopop-
ulation vitality (IVC = 1.18–1.23) is observed in undisturbed wet meadows. The increase in proportion of gen-
erative individuals in ontogenetic spectra (42.3–57.5%), and the effective reproduction of cenopopulations is
registered. Under the growing human-induced stress (recreation and grazing) the vitality of cenopopulations
(IVC = 0.82–1.12) and proportion of generative individuals (8.8–29.1%) decreased, and the proportion of
virginal individuals increased (34.2–42.7%). Herewith, on skelatal soils with low herbage projective cover
(70–80%), high renewal is observed in coenopopulations with the individual density of 45.1–58.2 ind./m2.

Keywords: Dactylorhiza incarnata, cenopopulation, ontogenetic structure, variation of characters, vitality, life
strategy
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